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Mesmo sendo uma das teorias mais antigas da ecologia, a sucessão ecológica ainda não é 
um processo totalmente compreendido. Ao longo da sucessão, o gradual enriquecimento de 
espécies e aumento da abundância de indivíduos em diferentes fases de vida está diretamente 
relacionado a processos determinísticos e estocásticos. Assim, compreender melhor a 
importância desses processos sobre as dinâmicas da vegetação em sucessão é essencial para o 
melhor entendimento de como florestas se recuperam após um distúrbio. Nesse estudo, 
abordamos como esses fatores afetam árvores em sucessão em áreas de Floresta Atlântica, em 
Antonina, litoral do Paraná. No primeiro capítulo avaliamos como os indivíduos e as 
populações são influenciadas por processos determinísticos (fatores abióticos e bióticos) ou 
estocásticos (ausência desses fatores) ao longo da sucessão. Nós avaliamos 16 populações em 
uma cronossequência (florestas com 2-11, 15-25 e 30-50 anos), em dois períodos de tempo 
(2010 e 2016). Classificamos os indivíduos de acordo com classes de tamanho e calculamos 
as taxas vitais de cada população (recrutamento, sobrevivência e crescimento dos indivíduos), 
analisadas com regressões logísticas multinomiais. Nossos resultados indicam que em nível 
de indivíduo, processos determinísticos são predominantes (especialmente em fases 
avançadas da sucessão), enquanto em nível de população, processos estocásticos são 
predominantes. Concluímos que a estocasticidade demográfica e ambiental afetam as 
populações das árvores, enquanto os fatores abióticos (cobertura do dossel, proporção de 
argila no solo) e bióticos (relações de competição) afetam os indivíduos. No segundo capítulo 
avaliamos como as relações alométricas são alteradas no gradiente sucessional em nível de 
populações e comunidade. Avaliamos as relações da altura, diâmetro e volume da copa de 
árvores adultas e jovens em uma cronossequência (florestas com 7-17, 20-30, 35-55 e >80 
anos) através de regressões lineares usando o eixo principal padronizado. Os resultados 
mostram que as relações alométricas das populações refletem as relações observadas em nível 
de comunidade: com o avanço da sucessão plantas jovens investem cada vez mais em altura, 
enquanto as adultas investem em diâmetro. Concluímos que estas variações alométricas 
devem estar relacionadas com características de tolerância à sombra e das variações do 
gradiente luminoso, os quais refletem no nicho ontogenético das árvores durante a sucessão. 
Os resultados de ambos os capítulos permitem concluir que processos determinísticos e 
estocásticos afetam os indivíduos, populações e comunidades vegetais, afetando assim, a 
dinâmica sucessional e a coexistência de espécies em florestas tropicais em regeneração. 
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Even though it is one of the oldest theories of ecology, ecological succession is still not a 
fully understood process. Throughout the succession, the gradual enrichment of species and 
increase of the abundance of individuals in different phases of life is directly related to 
deterministic and stochastic processes. Thus, to better understand the importance of these 
processes on the dynamics of vegetation in succession is essential for a better understanding 
of how forests recover after a disturbance. In this study, we discuss how these factors affect 
trees in succession in areas of Atlantic Forest, in Antonina, Paraná coast. In the first chapter 
we evaluated how individuals and populations are influenced by deterministic processes 
(abiotic and biotic factors) or stochastic (absence of these factors) throughout the succession. 
We evaluated 16 populations in a chronosequence (forests with 2-11, 15-25 and 30-50 years) 
in two time periods (2010 and 2016). We classify individuals according to size classes and 
calculate the vital rates of each population (recruitment, survival and growth of individuals), 
analyzed with multinomial logistic regressions. Our results indicate that at the individual 
level, deterministic processes are predominant (especially in advanced stages of succession), 
while at the population level, stochastic processes are predominant. We conclude that 
demographic and environmental stochasticity affect tree populations, while abiotic factors 
(canopy cover, clay ratio in the soil) and biotic factors (competition relationships) affect 
individuals. In the second chapter, we evaluated how the allometric relationships are altered in 
the successional gradient at the level of populations and community. We evaluated the 
relationships of height, diameter and crown volume of adult and young trees in a 
chronosequence (forests with 7-17, 20-30, 35-55 and> 80 years) through linear regressions 
using the standardized main axis. The results show that the allometric relationships of the 
populations reflect the relationships observed at the community level: with the progression of 
succession young plants invest more and more in height, while the adults invest in diameter. 
We conclude that these allometric variations should be related to characteristics of shadow 
tolerance and variations of the light gradient, which reflect in the ontogenetic niche of the 
trees during the succession. The results of both chapters allow us to conclude that 
deterministic and stochastic processes affect individuals, populations and plant communities, 
thus affecting successional dynamics and the coexistence of species in regenerating tropical 
forests. 
 
Keywords: Atlantic Forest, Chronosequence, Determinism, Natural regeneration,  
        Stochasticity.
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Mesmo sendo abordada desde o século XIX, a sucessão ecológica não é um processo 
totalmente compreendido, e permanece tema de interesse da ecologia moderna. Numa floresta 
tropical, a sucessão ecológica é compreendida como sendo mudanças na comunidade após um 
distúrbio, caracterizadas por alterações na assembleia de espécies, especialmente com 
aumento gradativo em riqueza e complexidade estrutural e funcional (CHAZDON 2013). Os 
primeiros trabalhos na área buscaram descrever a comunidade vegetal após um evento de 
perturbação, retratando a sequência de espécies que sucessivamente invadiam o local. Henry 
Cowles foi o primeiro pesquisador a descrever uma série sucessional completa, a qual foi 
realizada em dunas de areia do lago Michigan, EUA. As dunas eram ambientes propícios para 
o estudo, porque devido à instabilidade causada pelo vento, permitiam a ele ver a destruição 
da vegetação, e posteriormente o “rejuvenescimento” da duna (COWLES, 1899). Contudo, foi 
com Clements (1916) que a consolidação dos estudos sucessionais foi feita de fato. Neste 
período, a sucessão era entendida como um processo ordenado e determinístico, e tal qual 
uma entidade orgânica, a sucessão nascia, crescia, amadurecia e morria. Com o 
amadurecimento, todos os habitats de uma mesma área deveriam atingir um clímax único, por 
isso, essa teoria ficou conhecida como monoclímax.  
Contrariando a ideia de sucessão como um “superorganismo” com desenvolvimento 
previsível, Gleason (1926) descreveu a sucessão como sendo um processo estocástico. Nesta 
visão, as espécies de plantas que compunham a comunidade respondiam individualmente a 
fatores ambientais, fazendo a comunidade variar no tempo e no espaço. A ideia de 
monoclímax também foi questionada. Tansley (1935) desenvolveu a teoria sucessional 
baseada em um policlímax, a qual previa a existência de diferentes estados de clímax dentro 
de uma mesma região. Além disso, o autor ressaltava a importância de se reconhecer os 
causadores das mudanças sucessionais, associadas a fatores internos das plantas (sucessão 
autogênica), ou externos (sucessão alogênica).  
O termo “composição florística inicial” passou a fazer parte da literatura da área com 
Frank Egler. A hipótese da composição florística inicial foi baseada nas diferenças das formas 
e ciclos de vida das plantas que colonizavam a área após o abandono (EGLER, 1954). Com 
base em teorias reducionistas, este modelo explicava que, todas as espécies que participam da 
sucessão se estabelecem desde o início do processo; assim, diferenças florísticas seriam 
observadas devido aos ciclos de vida das espécies (MATTHES & MARTINS, 1996).  
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Na década de 60, alguns estudos tentaram explicar a sucessão como sendo um 
processo causado por interações entre as espécies que compõem a comunidade vegetal, e pela 
influência de fatores externos (GLENN-LEWIN & MAAREL, 1992). Ramón Margalef e 
Eugene Odum unificaram a teoria da sucessão se baseando em diversos estudos já realizados. 
A aplicação da teoria dos sistemas ecológicos foi utilizada como uma estratégia para explicar 
padrões universais de mudanças sucessionais. Nesta visão, o processo sucessional conduzia 
um ecossistema simples a um nível mais complexo, aumentando o número de níveis tróficos, 
diversidade de formas de vida e riqueza de espécies (MARGALEF, 1958; MARGALEF 
1963). Hipotetizava-se que níveis máximos de densidade de teias tróficas, diversidade, 
biomassa, nichos, dentre outros fatores, seriam encontrados ao final do processo sucessional 
(ODUM, 1969).  
Uma interpretação evolutiva do processo de sucessão, proposta por Steward Pickett, 
abordou alguns pontos necessários e que haviam sido inexplorados anteriormente. O autor 
descreveu a substituição de espécies ao longo do processo sucessional como um processo 
regido por fatores evolutivos, baseado no nicho das espécies, em dinâmicas externas (que 
exercem diferentes pressões de seleção sobre as espécies) e na seleção natural (PICKETT, 
1976). 
Na tentativa de explicar quais eram os principais mecanismos que determinavam o 
curso da sucessão, alguns estudos deram ênfase a estresses físicos e competição por recursos 
(CONNELL & SLATYER, 1977), enquanto outros estudos focaram na importância da 
herbivoria, predação e patógenos (HORN, 1974). Posteriormente, estudos discutindo a 
disponibilidade de luz e nutrientes, e seus reflexos na sucessão florestal, foram abordados 
através da hipótese da “razão de recursos” (TILMAN, 1985; TILMAN, 1988). A hipótese 
prevê que quando os nutrientes estão disponíveis em baixas quantidades no início da 
sucessão, a competição por eles é maior do que pelo recurso luminoso. Neste cenário, seria 
possível observar um alto investimento em biomassa nas raízes, em contraste a estádios mais 
tardios, nos quais as plantas apresentariam maior investimento em biomassa aérea, que 
possibilita maior captação de luz. No mesmo período, baseado no modelo sucessional de 
composição florística (EGLER, 1954), assumiu-se que a sucessão é causada por diferenças 
nas taxas de crescimento e sobrevivência de espécies de estádios sucessionais iniciais e 
tardios (PICKETT et al., 1987).   
As ideias contemporâneas mais completas sobre o processo sucessional estão 
fundamentadas no trabalho de Glenn-Lewin et al. (1992). Nessa abordagem, a sucessão é tida 
como um processo estocástico, onde ocorrem distúrbios constantes, repetidos e de variação 
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contínua, em várias escalas de tempo e espaço, sendo raro observar períodos de equilíbrio da 
comunidade vegetal. Tanto esse, como diversos outros estudos, contribuíram para o 
entendimento atual da sucessão ecológica. Entretanto, muitas são as lacunas que ainda 
existem e impedem os ecólogos de compreenderem a totalidade deste processo (MEINERS et 
al., 2015). Apesar de bem consolidada a ideia de que a sucessão é um processo composto pela 
progressão de estágios, nos quais a comunidade tende a se enriquecer e apresentar um 
aumento gradual de estrutura e funcionalidade (CHAZDON, 2012), as mudanças que ocorrem 
na comunidade e os fatores que influenciam essas mudanças, são muito variados e dificultam 
o entendimento.  
Mecanismos ecológicos atuam sobre o fitness dos indivíduos, as dinâmicas 
populacionais e a estruturação da comunidade ao longo do gradiente sucessional, permitindo, 
assim, a coexistência das espécies. A biodiversidade em ambientes terrestres atinge seus 
valores máximos em florestas tropicais, e esse padrão pode ser melhor compreendido através 
de duas perspectivas: estocástica e determinística. Baseado na perspectiva estocástica, 
Stephen Hubbell propôs a Teoria Neutra, que prediz que todos os indivíduos de espécies 
troficamente similares são ecologicamente equivalentes e, por isso, têm a mesma capacidade 
de consumo de recursos e sobrevivência. Assim, a colonização de novas áreas dependeria 
apenas da ocorrência de eventos estocásticos e de restrições na dispersão. A especiação e 
migração local seriam responsáveis pela manutenção da diversidade local e a deriva ecológica 
agiria na distribuição da abundância dos indivíduos (HUBBELL, 2001). Contudo, a 
importância relativa destes processos sobre a composição e a diversidade de espécies ainda 
não é algo bem compreendido (CHAZDON, 2008; SUTHERLAND et al., 2013). 
Frequentemente mais abordada, a visão determinística explica a substituição e 
coexistência das espécies durante o processo sucessional através de teorias clássicas, tal como 
a do nicho ecológico. O conceito de nicho é um dos mais importantes da ecologia, e 
apresentou diversas definições ao longo do século XX. Roswell Johson (1910) provavelmente 
foi o primeiro autor a usar o termo “nicho” em um trabalho científico. Entretanto, foi a partir 
de Joseph Grinnell e Charles Elton que o conceito de nicho passou a ser incorporado aos 
estudos ecológicos. O nicho grinnelliano (GRINNELL, 1917) foi definido como o conjunto 
de propriedades abióticas e bióticas que influenciam a distribuição e a evolução das 
populações, enquanto o nicho eltoniano (Elton 1927) se baseia nas relações alimentares, 
inferindo assim, sobre o papel funcional da espécie na comunidade (GRIESEMER, 1992). Ao 
longo dos anos, diversos autores fizeram importantes contribuições para o desenvolvimento 
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do conceito, como Hutchinson (1957), ao propor a representação do “nicho fundamental” 
(hipervolume em um espaço n-dimensional formado por Xn variáveis ambientais) no qual a 
espécie poderia existir indefinidamente; e Robert MacArthur e Richard Levins (1967) que 
relacionaram o nicho à frequência de utilização de recursos (POCHEVILLE, 2015). De modo 
geral, o conceito de nicho sempre esteve atrelado à teoria de competição por recursos 
limitantes. Assim, os modelos matemáticos de Lotka-Volterra e os experimentos de Georgy 
Gause (1934) sobre o “Princípio da Exclusão Competitiva” também trouxeram importantes 
contribuições para a construção do conceito de nicho em seu contexto histórico 
(POCHEVILLE, 2015). A teoria de nicho prediz que se duas espécies possuem nichos 
similares, a competidora superior pode vir a excluir a inferior (GRINNELL, 1917). Baseado 
nisso, a diferenciação do nicho entre as espécies pode facilitar a coexistência no mesmo local 
(HILLERISLAMBERS et al., 2012). Entretanto, a compreensão do papel da diferenciação de 
nicho na manutenção dos níveis de diversidade de plantas ainda é incipiente (WRIGHT, 
2002). 
Em florestas, a disponibilidade de luz solar costuma ser o principal fator motivador 
de interações competitivas entre as plantas, e o maior direcionador do processo sucessional 
(GRIME, 1979). Baseados no requerimento do recurso luminoso, alguns trabalhos buscaram 
classificar as espécies de plantas. Gerardo Budowski (1965) propôs classifica-las como 
pioneiras (recobrem rapidamente o solo), secundárias iniciais e secundárias tardias 
(necessitam de estímulos ambientais para crescer) e clímaces (crescem em ambientes 
sombreados). Hartshorn (1978) propôs dois grupos ecológicos distintos: espécies não 
tolerantes à sombra, e espécies tolerantes à sombra, sendo as primeiras incapazes de se 
desenvolver em locais onde não recebem luz solar direta, e as segundas, capazes de crescer 
sombreadas. A tolerância ou intolerância à sombra influencia as taxas de crescimento e 
mortalidade dos indivíduos, criando um bem conhecido trade-off ecológico (KITAJIMA & 
POORTER, 2008). De modo geral, espécies de início de colonização são intolerantes à 
sombra, por isso, apresentam um rápido crescimento em altura, em detrimento de 
características que favorecem a sobrevivência em longo prazo (POORTER et al., 2003); 
enquanto espécies de colonização tardia, toleram o sombreamento e tendem a investir mais 
em atributos que garantam sua sobrevivência, e, por isso, crescem mais lentamente (KING et 
al., 2006). O estabelecimento de espécies tolerantes à sombra contribui para o fechamento do 
dossel e diminuição da luz no sub-bosque, que apesar de prejudicar espécies intolerantes, 
facilita o desenvolvimento de outras espécies tolerantes à sombra, aumentando, assim, a 
complexidade estrutural da floresta e a coexistência (CHAZDON, 2008). 
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Mudanças relativas de crescimento em partes do corpo, baseadas em estratégias de 
vida e variações ambientais, demonstram a importância do tamanho e da forma dos indivíduos 
para a sua sobrevivência e permanência na comunidade. Compreender essas mudanças de 
crescimento é objeto de estudo da alometria. Estudos alométricos iniciaram com Julian 
Huxley e Georges Tessier em 1936, avaliando diferenças de crescimento do corpo de animais. 
Entretanto, para plantas, estudos alométricos aparentam ter se popularizado a partir de 1970, 
quando diversos trabalhos objetivaram estimar a biomassa em áreas florestais 
(BASKERVILLE, 1971). Atualmente, estudos alométricos auxiliam na compreensão das 
histórias de vida das espécies (BEGON et al., 1986), de estratégias de alocação de biomassa 
em diferentes órgãos vegetais, do esforço reprodutivo e de sobrevivência de organismos 
submetidos a diferentes interações ecológicas e ambientais (NIKLAS, 2004) e da estruturação 
e funcionalidade das florestas (KING, 1996). Para árvores, a alocação de biomassa no 
alongamento do caule é extremamente importante para determinar seu sucesso (WEINER & 
THOMAS, 1992), visto a necessidade de expor a copa a regiões mais iluminadas (O’BRIEN, 
1995). Entretanto, árvores altas sofrem maior pressão por forças externas, fato que torna 
necessário o investimento em diâmetro também (MCMAGON, 1973; NIKLAS, 1994; 
TURNER, 2001; FELDPAUSCH et al., 2011). A relação entre a altura e diâmetro contribui 
para a estabilização da relação entre a copa e o próprio volume da árvore (PRETZSCH e 
DIELER, 2012). A copa tem papel essencial na interceptação de luz, por isso, a intensa 
variação de formato e morfologia das copas individuais indica alta plasticidade 
(BLANCHARD et al., 2016), fator que pode contribuir para a convivência dos indivíduos, 
estruturação do dossel e manutenção da alta biodiversidade (PRETZSCH, 2014).  
Mudanças nas relações alométricas podem ser ocasionadas pela competição por 
recursos entre indivíduos de espécies diferentes ou, até mesmo, de mesma espécie. A 
competição intraespecífica é uma interação regida por mecanismos dependentes de densidade. 
Mecanismos como esse agem principalmente sobre espécies, visto que vizinhos coespecíficos 
prejudicam o desempenho uns dos outros (ZHU et al., 2018) e, assim, permitem que espécies 
competitivamente inferiores se mantenham na comunidade, contribuindo para a manutenção 
da biodiversidade das florestas. Nesse contexto, Janzen-Connell (1970; 1971) hipotetizaram 
que quanto mais próximo à planta mãe, maior a probabilidade de mortalidade de sementes, 
plântulas e juvenis. A mortalidade dos indivíduos jovens estaria relacionada à maior 
facilidade de transmissão de patógenos, aumento da herbivoria e predação (JANZEN, 1970; 
CONNELL, 1971).  
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Habilidades competitivas, vulnerabilidade a predadores e a patógenos, e a maneira 
como as espécies utilizam recursos do ambiente são alteradas ao longo do crescimento das 
plantas, devido a mudanças fisiológicas e morfológicas. Portanto, o desenvolvimento 
ontogênico está diretamente relacionado ao nicho ocupado pelo indivíduo (MILLER & 
RUDOLF, 2011). Werner e Gilliam (1984) foram, possivelmente, os primeiros autores a 
definir nicho ontogenético, como sendo os padrões de uso de recursos que se desenvolvem à 
medida que o organismo cresce em tamanho. Apesar de serem muito comuns para outras 
formas de vida, estudos de mudanças de nicho ontogenético em plantas têm sido 
negligenciados há anos, provavelmente devido à sutilidade de alterações ao longo do 
desenvolvimento (ERIKSSON, 2002). Os primeiros trabalhos, como o de Harper (1961, 
1965) e Frissell (1973), abordaram diferenças de requisitos ambientais na germinação e 
estabelecimento de plântulas. Foi neste contexto que Grubb (1977) propôs o termo “nicho de 
regeneração”, utilizando a ideia de mudanças de nicho ontogenético em dinâmicas de 
regeneração florestal.  
A regeneração natural das florestas tropicais proporciona um ambiente ideal para 
estudos da dinâmica da vegetação durante a sucessão (LETCHER et al., 2012). A degradação 
destas florestas tem sido desencadeada principalmente pela pressão antrópica (CHAZDON, 
2012), assim como, sua regeneração tem ocorrido devido a mudanças socioeconômicas 
(Valencia et al. 2011). Uma das florestas tropicais mais ameaçadas e fragmentadas do planeta 
é a Floresta Atlântica. Por também apresentar níveis elevados de riqueza e endemismo, a 
Floresta Atlântica é considerada um hotspot para a conservação da biodiversidade (MYERS et 
al., 2000). Cerca de 40% das 8000 espécies de plantas que a compõem são endêmicas 
(METZGER, 2009) e muitas espécies encontram-se ameaçadas de extinção (MITTERMEIER 
et al., 2005). A devastação do bioma iniciou-se ainda em tempos coloniais, há mais de 500 
anos (DEAN, 1996), devido ao padrão de colonização ao longo da costa leste do Brasil 
(FERRETTI & BRITEZ, 2006). Atualmente, a Floresta Atlântica soma apenas 15,2% da 
extensão original (SOS Mata Atlântica 2018), e seus principais remanescentes estão 
localizados nas regiões de serra ao Sul e Sudeste do país, onde o processo de desmatamento 
foi dificultado devido ao relevo acidentado (CAPOBIANCO, 2001). É nessa região que se 
encontra a Área de Proteção Ambiental de Guaraqueçaba, com mais de 300 mil hectares de 
vegetação conservada da fitofisionomia Floresta Ombrófila Densa. Essa área é uma das mais 
importantes da região para a conservação do bioma (FERRETTI & BRITEZ, 2006). Devido a 
usos anteriores, como corte raso (LIEBSCH et al., 2008), agricultura e bubalinocultura, a 
Floresta Atlântica é formada por manchas florestais em processo de regeneração natural em 
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diferentes estádios sucessionais (CARDOSO, 2014). Este fato faz dela uma área favorável 
para estudos de dinâmicas populacionais e da comunidade em sucessão, buscando assim, 
melhorar a compreensão de como a floresta se recupera após um distúrbio (NASCIMENTO et 
al., 2014). 
O presente estudo foi realizado em duas reservas localizadas dentro da Área de 
Proteção Ambiental de Guaraqueçaba: a Reserva Natural Guaricica e a Reserva Natural das 
Águas, ambas compostas por Floresta Ombrófila Densa, e localizadas no litoral do estado do 
Paraná. Nesse estudo objetivamos avaliar como processos determinísticos e estocásticos, e a 
alometria das árvores, afetam a coexistência das espécies durante a sucessão da floresta. O 
estudo é composto por dois capítulos, que têm como objetivos específicos avaliar: 1) como 
processos determinísticos e estocásticos afetam as dinâmicas populacionais na sucessão; e 2) 
como as relações alométricas de árvores de populações e comunidade de adultas e jovens 
variam na sucessão. A coleta de dados foi realizada em duas amostragens (2009-2011 e 2015-
2016) e buscaram amostrar a comunidade de árvores e dados ambientais de um gradiente 
sucessional composto por florestas com diferentes classes de idade desde o abandono da área: 
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Determinismo ou estocasticidade? Compreendendo a sucessão ecológica do 
ponto de vista de indivíduos e populações de árvores tropicais  
Tamires M. Burda*, Luciana de C. Franci, Marcia C. M. Marques 
 
Resumo 
Background: Florestas tropicais secundárias, resultantes da sucessão ecológica após um 
distúrbio antrópico, abrigam grande parte da biodiversidade e serviços ecossistêmicos do 
planeta. Os processos que afetam a dinâmica sucessional, aos níveis de organismo e 
populacional, são importantes para compreender a coexistência das espécies nestes sistemas 
altamente biodiversos.  
Objetivos: Avaliamos se processos determinísticos e estocásticos afetam a dinâmica da 
vegetação aos níveis individual e populacional, em árvores ocorrendo em floresta tropical em 
sucessão. 
Métodos: Estudamos 16 populações de árvores em uma cronosequência (florestas com 2-11, 
15-25 e 30-50 anos), em dois períodos de tempo (2010 e 2016) e utilizamos regressões 
logísticas multinomiais para avaliar os efeitos determinísticos (fatores abióticos e bióticos) ou 
estocásticos (ausência de fatores) sobre a sobrevivência de indivíduos e as taxas de vida das 
populações ao longo da sucessão. 
Resultados: Processos determinísticos foram os principais responsáveis por variações sobre 
indivíduos de diferentes tamanhos, enquanto processos estocásticos foram predominantes 
sobre populações.  
Conclusões: Tanto processos determinísticos quanto estocásticos são importantes nas 
dinâmicas da vegetação, entretanto, a importância relativa deles depende do nível ecológico 
(individual ou populacional) e do período sucessional considerado, promovendo assim, a 
coexistência das espécies. 
Palavras-Chave: Coexistência, Demografia, Floresta tropical, Ontogenia, Regeneração 





As florestas tropicais estão entre os ecossistemas mais ricos em biodiversidade do 
planeta (Whitmore 1998, Lewis et al. 2015).  Mesmo que compostas principalmente por 
florestas secundárias, elas abrigam cerca de dois terços da diversidade de espécies terrestres 
(Gardner et al. 2009). Ao longo do tempo, as florestas secundárias tendem a aumentar a 
abundância de indivíduos e a riqueza de espécies (Chazdon 2014). A manutenção da 
biodiversidade nesses ecossistemas só parece ser possível graças a diversos mecanismos 
ecológicos que evitam o princípio da exclusão competitiva e favorecem a coexistência das 
espécies (Inamn-Narahari et al. 2016). Esses mecanismos afetam as dinâmicas populacionais 
e estruturam as comunidades durante a sucessão (Cequinel et al. 2018). Mesmo sendo uma 
das teorias mais antigas da ecologia (Cowles 1889), estudos de sucessão ecológica ainda 
recebem muita atenção devido à taxa crescente de áreas convertidas em florestas secundárias 
(Chazdon 2014), o que estimula o interesse em compreender como ocorrem as dinâmicas da 
vegetação e a recuperação da floresta após um distúrbio (Nascimento et al. 2014). 
Mudanças na composição de espécies e substituição de indivíduos nas comunidades 
tropicais em sucessão podem ser melhor compreendidas a partir de processos determinísticos 
e estocásticos (Cequinel et al. 2018). Processos estocásticos são influenciados por eventos 
aleatórios que não são previsíveis (Chazdon 2008). Nesse contexto, a Teoria Neutra assume 
que todos os indivíduos de espécies troficamente similares possuem a mesma capacidade de 
se estabelecer na comunidade, e que a colonização de novas áreas dependente apenas do 
acontecimento de eventos aleatórios (Hubbell 2001). A abordagem da sucessão pela 
perspectiva estocástica normalmente está atrelada a eventos de dispersão e coexistência de 
espécies ecologicamente equivalentes (Hubbell 1997, Chazdon 2008). Por outro lado, a 
perspectiva determinística assume que o estabelecimento e desempenho dos indivíduos é 
ditado pelas relações entre características da espécie e fatores abióticos e bióticos locais 
(Chase 2003). Entretanto, a importância relativa destes processos sobre a composição e a 
diversidade de espécies ainda não é bem compreendida (Chazdon 2008, Sutherland et al. 
2013), principalmente em florestas secundárias (Mi et al. 2016).  
Tradicionalmente a sucessão florestal foi estudada como sendo um processo 
determinístico (Clementes 1916, Finegan 1996, Rees et al. 2001), caracterizado pelo acúmulo 
e substituição de espécies (Würtz & Anilla 2010) e influenciado por mudanças temporais de 
fatores ambientais e interações bióticas (Mesquita et al. 2001). O nicho ocupado pelas 
espécies e, consequentemente, a capacidade em adquirir recursos, afetam a demografia das 
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populações (Marcante et al. 2009) e direcionam as dinâmicas vegetacionais (Kitajima & 
Poorter 2008).  
Para árvores, os principais recursos ambientais são luz, água e, nutrientes do solo 
(Kitajima & Poorter 2008). Em florestas tropicais, a água não costuma ser um recurso escasso 
e, apesar de vários nutrientes afetarem o crescimento e o desenvolvimento dos indivíduos 
(Craine & Dybzinski 2013), a luz é considerada o principal recurso limitante (Grime 1979). 
Graças a diferenças interespecíficas no requerimento desse recurso, é possível observar um 
bem estabelecido trade-off entre crescimento e sobrevivência (Wright et al. 2010). Esse trade-
off promove a colonização de áreas sucessionais iniciais por espécies intolerantes à sombra, 
de rápido crescimento e de curto ciclo de vida, as quais, aos poucos, dão lugar a espécies com 
tolerância à sombra, de crescimento lento e longo ciclo de vida (Grime 1979, Chazdon 2012, 
Marques et al. 2014). Assim, a diferenciação de nicho, além de promover o turnover das 
espécies, pode contribuir para evitar o princípio da exclusão competitiva entre grupos de 
plantas com diferentes tolerâncias à sombra, visto que condições limitantes para a 
sobrevivência, o crescimento e a reprodução dos indivíduos variam entre as espécies 
(Hutchinson 1957). Além deste, outros mecanismos, como dependência negativa da 
densidade (DND), promovem o declínio da aptidão individual de acordo com o aumento da 
densidade de vizinhos coespecíficos (Wright 2002, Zhu et al. 2018). Neste caso, relações de 
competição intraespecífica ou transmissão de inimigos naturais específicos do hospedeiro 
(Janzen 1970; Connell 1971) favorecem o enriquecimento florestal (Chazdon 2014) e a 
coexistência das espécies (Wright 2002, Rees et al. 2001, Silvertown 2004, HilleRisLambers 
et al. 2012). Assim, compreender como esses diversos mecanismos agem e interagem na 
comunidade em sucessão, permitindo consequentemente a manutenção da alta diversidade 
observada em florestas tropicais ainda é um desafio para a ecologia (Comita et al. 2014). 
A maneira como as populações são afetadas ao longo das dinâmicas da vegetação, 
através de mudanças nas taxas de recrutamento e mortalidade, também pode estar relacionada 
com as fases de vida dos indivíduos que a compõem (Eriksson 2002). Estudos têm indicado 
que requerimento e uso de recursos, bem como respostas às condições ambientais e interações 
bióticas, não são fixos na ontogenia das plantas (e.g., Gatsuk et al. 1980, Lusk et al. 
2008,Comita et al. 2009, Lusk et al. 2011). Isso ocorre porque ao longo da vida, as plantas 
passam por alterações ecológicas e estruturais que modificam as capacidades competitivas e a 
vulnerabilidade a predadores (Miller & Rudolf 2011). Deste modo, alterações ontogenéticas 
podem ser inferidas por meio da avaliação no tamanho das plantas, visto que diferenças de 
tamanho podem refletir diferentes estádios de desenvolvimento (Donovan & Ehleringer 1992) 
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e, consequentemente, refletir mudanças de nicho. Assim, indivíduos de diferentes tamanhos 
podem apresentar variações nos requerimentos de luz e outros recursos (Poorter et al. 2005). 
Apesar de estudos avaliando mudanças de nicho ao longo do crescimento dos indivíduos 
vegetais ainda serem escassos (Eriksson 2002, Quero et al. 2008), eles permitem obter 
avaliações mais apuradas de como mecanismos ecológicos interferem na abundância de 
indivíduos, e, consequentemente, afetam as dinâmicas populacionais (Grubb 1977) e a 
manutenção da diversidade local. 
Neste estudo, avaliamos a sobrevivência de indivíduos em diferentes classes de 
tamanho e as taxas vitais (crescimento, recrutamento e sobrevivência) de populações de 
árvores ao longo de um gradiente sucessional da floresta tropical. Nós buscamos compreender 
como os processos estocásticos e/ou determinísticos atuam na sobrevivência dos indivíduos e 
nas taxas vitais das populações, contribuindo para a coexistência das espécies. 
Especificamente, testamos as hipóteses: 1) se processos estocásticos são os principais 
responsáveis pelas dinâmicas sucessionais, então as taxas vitais das populações e 
sobrevivência dos indivíduos de diferentes tamanhos não será afetada por interações bióticas e 
fatores abióticos; 2) se processos determinísticos são os principais responsáveis pelas 
dinâmicas sucessionais, então a dinâmica das populações e a aptidão dos indivíduos de 
diferentes tamanhos será afetada por interações bióticas e fatores abióticos. 
 
Material e Métodos 
Área de estudo 
Realizamos o estudo em uma área de Floresta Tropical no sul do Brasil, mais 
especificamente em uma área de fitofisionomia de Floresta Ombrófila Densa localizada nas 
Reserva Natural Guaricica (8.600 ha) e Reserva Natural das Águas (3.300 ha), no município 
de Antonina, estado do Paraná, sul do Brasil (25°19’15”S e 45°42’24’’O). A altitude das 
reservas varia desde o nível do mar até 500 m. Na região, o clima é caracterizado como 
subtropical úmido com verões quentes nas regiões serranas, subtropical úmido com verões 
frescos nos planaltos, e tropical superúmido, quente e chuvoso nas planícies (SPVS 2012). A 
temperatura média anual varia entre 20,8ºC e 22ºC, e a pluviosidade média anual entre 3.300 
e 3.450 mm (Ferreti & Britez 2006). Os solos predominantes são Argissolos, Cambissolos, 
Neossolos e Gleissolos (Ferretti & Britez 2006).  
A região é bem preservada (> 68% da área da região são cobertas por florestas 
naturais) e compõe o maior remanescente da Floresta Atlântica do Brasil (Kauano et al. 
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2014). Alguns locais específicos dentro das reservas sofreram desmatamento nos últimos 100 
anos para a implantação de pastagens para a criação intensiva de búfalos (Hofer et al. 2011). 
Estas áreas de pastagem foram abandonadas em diferentes períodos de tempo, resultando num 
mosaico de florestas em diferentes estádios sucessionais.  
Escolhemos áreas florestais que se regeneraram naturalmente após o abandono da 
pastagem para estabelecer uma cronosequência: 2-11 anos, 15-25 anos, e 30-50 anos desde o 
abandono. Em cada estádio, nós instalamos 10 parcelas circulares com 14 m de raio cada (616 
m²) e, em cada parcela, uma subparcela concêntrica de 4 m de raio (50,25 m²), totalizando 30 
parcelas e 1,8 ha amostrados (Apêndice Figura S1).  
 
Coleta de dados 
 Para caracterizar a disponibilidade de luz no sub-bosque e as características do solo, 
calculamos a cobertura média do dossel (%), e quantificamos os teores de macro e 
micronutrientes e as características físicas do solo. Para facilitar a coleta de dados do dossel, 
as parcelas foram subdivididas em quatro quadrantes (sentido norte, sul, leste e oeste). No 
meio de cada quadrante um densiômetro esférico foi posicionado (Lemmon 1956), e um valor 
médio foi estimado para a parcela. Para o solo, em cada parcela foram amostrados três pontos 
equidistantes, todos em três profundidades (0-5 cm, 5-10 cm e 10-20 cm), compondo assim, 
uma amostragem mista de cada profundidade. Foram determinados os teores de: Al 
(cmolc/dm³), Ca (cmolc/dm³), K (cmolc/dm³), N (%), P (mg.dm-3), C (%), Cu (mg.dm-3), 
Mn (mg.dm-3), Fe (mg.dm-3), Zn (mg.dm-3), areia (g.Kg-1), argila (g.Kg-1), silte (g.Kg-1), e 
pH. Utilizamos esses dados para calcular os teores médios dos componentes físico-químicos 
do solo para cada parcela, considerando todas as profundidades. Estas medidas foram 
realizadas em 2016. 
O levantamento da vegetação foi realizado em duas amostragens, a primeira em 2009-
2011 (Cardoso 2014) e a segunda, em 2015-2016 (Cequinel et al. 2018). Nas parcelas, 
amostramos os indivíduos arbóreos com diâmetro à altura do peito (DAP) ≥ 5,0 cm e nas 
subparcelas, também amostramos indivíduos arbóreos com DAP < 5,0 cm ou altura mínima 
de 1,30 m. Todos os indivíduos foram marcados, identificados, e tiveram a altura total e o 
diâmetro medidos. A altura foi mensurada com uma vara telemétrica, enquanto o diâmetro foi 
mensurado com fita diamétrica (DAP ≥ 5,0 cm) ou paquímetro (DAP < 5,0 cm). Na segunda 
amostragem, foram anotados os indivíduos ausentes e os novos.  
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Seleção das populações e determinação das classes de tamanho e das taxas vitais  
Da comunidade amostrada para cada estádio sucessional, selecionamos as 
populações das espécies que apresentavam um mínimo de 60 indivíduos. Ao total, 
selecionamos 16 populações de 12 espécies, sendo que destas populações, quatro ocorriam 
estádio inicial de sucessão, sete no estádio médio, e cinco no estádio avançado (Apêndice 
Tabela S1). Para cada espécie selecionada, determinamos classes de tamanho baseadas na 
distribuição de frequência de altura dos indivíduos, tendo em vista que essa medida foi 
mensurada de forma padronizada para indivíduos de diferentes tamanhos. O número de 
classes de tamanho variou de duas a quatro de acordo com a espécie. Dispostas em ordem 
crescente, as classes foram denominadas: classe 1 – C1, classe 2 – C2, classe 3 – C3, e classe 
4 – C4 (Apêndice Tabela S1). Em nível de indivíduo, utilizamos as classes de tamanho na 
amostragem de 2015-2016 para investigar como a sobrevivência de indivíduos de diferentes 
tamanhos é afetada por fatores determinísticos e/ou estocásticos. Em nível de população, 
utilizamos as mudanças de classes de tamanho entre as duas amostragens para inferir sobre o 
crescimento dos indivíduos. Indivíduos que não mudaram de classe de tamanho foram 
classificados como de igual tamanho (I). Para populações, além do crescimento, utilizamos o 
registro dos indivíduos sobreviventes (presentes em ambas as amostragens) e recrutas 
(presentes apenas na segunda amostragem) para inferir as taxas vitais. 
 
Manipulação dos dados: variáveis abióticas e bióticas 
Os dados abióticos foram utilizados para representar a variação de disponibilidade de 
luz no sub-bosque e as características do solo. Devido à grande quantidade de variáveis do 
solo, realizamos uma análise de componentes principais (PCA) incluindo o cálculo do círculo 
de equilíbrio por idade sucessional, para verificar a colinearidade, selecionar as variáveis que 
mais contribuíram para o diagrama de ordenação (Borcard et al. 2011) e reduzi-las a poucos 
eixos. Extraímos os eixos que explicavam ao menos 75% da variação dos dados (Legendre et 
al. 2013) (Figura S2). Assim, obtivemos eixos com as seguintes variáveis para cada idade 
sucessional: Al (cmolc/dm³), K (cmolc/dm³), Fe (mg.dm-3) e Zn (mg.dm-3) para o estádio 
sucessional inicial; K (cmolc/dm³) e pH para o intermediário; e argila (g.Kg-1) para o tardio. 
Para determinar as variáveis bióticas, indicativas de interações bióticas, estimamos as 
áreas basais intra- e interespecíficas (calculada a partir do DAP da primeira amostragem) de 
indivíduos da mesma espécie ou do conjunto de outras espécies, respectivamente. O 
somatório das áreas basais de indivíduos coespecíficos foi utilizado como um indicativo do 
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espaço ocupado por indivíduos de uma mesma espécie, enquanto o somatório das áreas basais 
dos indivíduos de demais espécies foi utilizado como indicativo de espaço ocupado por 
indivíduos de diferentes espécies. Para tornar todas as variáveis proporcionais, todas foram 
transformadas (log10 ou ????????, conforme o caso) (Gotelli & Ellison 2010). 
 
Análise de dados: Regressões logísticas multinomiais 
Usamos Regressões Logísticas Multinomiais (RLMs) para analisar como as variáveis 
abióticas e bióticas afetam i) a sobrevivência de indivíduos nas diferentes classes de tamanho; 
e ii) as taxas vitais das populações. Em nível de indivíduo, a variável resposta foi a classe de 
tamanho dos indivíduos (dado categórico: C1, C2, C3 e C4). Para as populações, as taxas 
vitais foram representadas por dados categóricos também (M – morto, R – recruta, e para os 
sobreviventes de uma amostra a outra, indicamos a mudança de classes de tamanho da 
primeira para a segunda amostragem. Exemplo: mudança de classe de tamanho C1 para classe 
C2). As duas abordagens foram feitas para todas as populações selecionadas em cada estádio 
sucessional. Utilizamos RLMs por serem modelos ideais para casos nos quais a variável 
dependente é categórica e há grande número de variáveis independentes (Ledolter 2013).  
Para calcular a RLM, é necessário indicar arbitrariamente uma categoria da variável 
resposta como referência para os cálculos. Para a primeira abordagem (classes de tamanho 
dos indivíduos), indicamos a categoria de classe de tamanho dos menores indivíduos (C1), e 
para a segunda abordagem (taxas vitais das populações), indicamos a categoria de indivíduos 
que não mudaram de classe de tamanho (I). Em ambas as análises, as variáveis abióticas 
(cobertura do dossel e solo) e bióticas (áreas basais intra- e interespecíficas) foram as 
variáveis preditoras. Construímos oito modelos para cada população em cada estádio 
sucessional para cada uma das abordagens, os quais eram compostos pelo modelo completo 
(cobertura do dossel + solo + áreas basais), combinação das variáveis preditoras (cobertura do 
dossel + solo, cobertura do dossel + áreas basais, e solo + áreas basais), modelos com cada 
variável preditora isolada (cobertura do dossel, solo, e áreas basais), e modelo sem efeito (não 
incluía nenhuma variável). O modelo com melhor desempenho, para cada população em cada 
estádio sucessional, foi selecionado por Critério de Informação de Akaike (AICc). Quando 
mais de um modelo apresentou Δ AIC ≤ 2, escolhemos aquele com menor valor de Δ AIC e 
com o maior peso (Burnham & Anderson 2002). Quando o modelo sem efeito foi 
selecionado, inferimos estocasticidade. Os RLMs foram calculados usando o pacote ‘lme4’ 




Efeitos do ambiente e da área basal sobre a sobrevivência de indivíduos nas diferentes 
classes de tamanho 
Das 16 populações analisadas, 11 tiveram modelos selecionados que continham 
como preditores fatores fatores bióticos e abióticos (Figura 1, Tabela S2). Essas 11 
populações estavam concentradas sobretudo nas idades sucessionais de 15-25 e 30-50 anos. 
Em 2-11 anos, todas as populações, exceto de Myrsine coriacea, tiveram o modelo sem efeito 
selecionado. De modo geral, a influência de fatores abióticos foi predominante em todo o 
gradiente sucessional, enquanto fatores bióticos foram prevalentes apenas sobre indivíduos 
em 15-25 anos. Neste caso, as áreas basais intra- e interespecífica tenderam a influenciar 
negativamente a sobrevivência de indivíduos médios e grandes (C2 e C3) em relação a 
indivíduos pequenos (C1). Para os fatores abióticos, apesar de haver variações de acordo com 
a população considerada, de modo geral, o aumento da cobertura do dossel teve influência 
positiva sobre as sobrevivência de indivíduos médios e grandes (C2, C3 e C4) quando 
comparadas as de indivíduos pequenos (C1), em todo o gradiente sucessional. O solo 
apresentou tanto influência positiva quanto negativa, entretanto, em 30-50 anos, influenciou 
de forma predominantemente positiva a sobrevivência de indivíduos grandes (C3 e C4), em 
comparação a indivíduos pequenos (C1).  
 
Efeitos do ambiente e da biomassa sobre as taxas vitais das populações 
As taxas vitais das populações, de modo geral, não foram afetadas por fatores 
bióticos e abióticos, visto que das 16 populações analisadas, 10 tiveram o modelo sem efeito 
selecionado. Das populações que tiveram as taxas vitais afetadas por fatores bióticos e 
abióticos, grande parte se encontrava em áreas de 2-11 anos (Figura 2, Tabela S3). Não foi 
possível observar padrões únicos de influência dos fatores bióticos e abióticos que afetaram as 
populações, pois houve grande variação entre as espécies. Em 2-11 e 15-25 anos, todos os 
fatores (áreas basais, cobertura do dossel e solo) foram selecionados, enquanto na idade de 
30-50 anos, apenas a cobertura vegetal influenciou as taxas vitais. Em relação aos fatores 
abióticos, de modo geral, o aumento da cobertura do dossel tendeu a influenciar 
positivamente a sobrevivência, e o solo exerceu tanto influência positiva quanto negativa nas 
taxas vitais, em todo o gradiente sucessional. Para os fatores bióticos, foi observado que, de 
modo geral, o aumento da área basal interespecífica tendeu a influenciar positivamente a 
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sobrevivência e o recrutamento, enquanto o crescimento sofreu maior variação conforme a 
espécie. A área basal intraespecífica tendeu a influenciar negativamente a sobrevivência. 
 
Discussão 
Neste estudo, abordamos os efeitos de processos determinísticos e estocásticos sobre 
indivíduos de diferentes tamanhos e taxas vitais de populações ao longo de um gradiente 
sucessional. Como já observado em outros estudos, encontramos evidências que ambos os 
processos afetam as dinâmicas da vegetação (Chazdon 2008). Entretanto, nosso estudo indica 
que processos determinísticos influenciam principalmente em nível de indivíduo, enquanto a 
ausência de padrões em nível populacional indica maior influência de processos estocásticos.  
 
Determinismo na dinâmica sucessional no nível de indivíduo 
A importância de propriedades em nível de indivíduo afetando a sucessão foi 
explicitamente reconhecida por Gleason (1926). Em nosso estudo, a sobrevivência de 
indivíduos de diferentes tamanhos foi afetada tanto por processos estocásticos quanto 
determinísticos, entretanto, esses últimos foram predominantes. Mesmo que menos 
frequentes, mecanismos estocásticos foram evidentes principalmente sobre indivíduos de 
populações em áreas de sucessão inicial. Em início de sucessão, não há um dossel bem 
formado, fato que faz com que indivíduos de diferentes tamanhos estejam expostos a 
temperaturas extremas, ventos de maior velocidade, e menores níveis de umidade do solo 
(Swanson et al. 2011). Nesse contexto, aumenta a probabilidade dos indivíduos serem 
afetados, independente do tamanho, por distúrbios naturais estocásticos.   
A influência de fatores abióticos foi mais frequente ao longo de todo processo 
sucessional, contudo, em áreas de 15-25 anos, fatores bióticos se destacaram. Variações da 
influência desses fatores sobre indivíduos de diferentes tamanhos sugerem que eles ocupam 
diferentes nichos (Jurinitz et al. 2013). A diminuição do recurso luminoso favoreceu a 
sobrevivência de árvores médias e grandes, e desfavoreceu de árvores pequenas, 
principalmente em áreas de 2-11 e 15-25 anos, indicando que a luz é o principal recurso 
limitante para indivíduos pequenos nesse estádio de sucessão (Pastor & Post 1986). Em 
florestas tropicais, apenas 0,5 a 3% da radiação solar chega a indivíduos pequenos 
(Montgomery and Chazdon 2002). Nesse período, populações dominantes apresentam rápido 
crescimento em altura e curto ciclo de vida (Chazdon 2008), assim, indivíduos pequenos, 
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possivelmente mais jovens, requerem alta luminosidade para manter seu metabolismo e são 
prejudicados em ambientes sombreados.  
Conforme o avanço da sucessão, espécies tolerantes à sombra passam a dominar. O 
crescimento lento e a alta alocação de biomassa em folhas e expansão da copa, característicos 
dessas espécies (Kohyama & Hotta 1990, King 1991), fazem com que altos níveis de 
luminosidade não sejam essenciais para a sobrevivência e crescimento. A luz pode não ser o 
principal recurso das florestas tropicais quando outros recursos são limitantes, tal como 
nutrientes do solo e água (Grime 1979). Em idade sucessional mais avançada, o solo teve 
efeitos predominantes, neste caso, a diferenciação de nicho devido a características físico-
químicas do solo pode ser difícil de distinguir, porque pode estar associada a inúmeros fatores 
locais, como topografia e precipitação (Kitajima & Poorter 2008). Em nosso estudo, a maior 
influência positiva do solo sobre a sobrevivência de indivíduos médios e grandes em áreas de 
30-50 anos pode ser explicada pelas variações dos teores de argila. O conteúdo de argila tende 
a aumentar conforme o avanço sucessional, e costuma enriquecer o solo com nutrientes e 
água (Dress 1993). A diminuição da sobrevivência de indivíduos pequenos em solos com 
altos teores de argila, já foi observado em floresta tropical associada a períodos de seca 
(Barbosa et al. 2012); entretanto, na área de estudo, períodos de seca não são comuns. Em 
florestas úmidas, como a deste estudo, solos argilosos podem ser hipóxicos e letais para raízes 
jovens de indivíduos pequenos (Yamada et al. 2005).  
Interações bióticas se destacaram em áreas de 15-25 anos, e afetaram indivíduos de 
Psychotria nuda em área de 30-50 anos também. Esses resultados reforçam a teoria de que 
interações bióticas tendem a ser mais influentes conforme o avanço sucessional (Callaway & 
Walker 1997). Conforme o avanço sucessional, o aumento da abundância de indivíduos e a 
diminuição do gradiente luminoso tendem a promover forte competição (Oliver & Larson 
1998). Como observado em outros estudos (Goldberg & Barton 1992, Adler et al. 2018), a 
competição intraespecífica indicou ser mais influente, principalmente sobre indivíduos de 
tamanho médios e grandes, visto que, possivelmente esses se encontram em maior densidade 
na comunidade. 
 
Estocasticidade na dinâmica sucessional no nível de população 
Como previsto em outros estudos, processos determinísticos e estocásticos foram 
importantes em nível populacional (Lande & Engen 2003), entretanto, a ausência de 
mecanismos ecológicos bióticos e abióticos foi mais frequente, indicando que processos 
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estocásticos podem ser predominantes nas populações. Em diversas espécies, a 
estocasticidade demográfica é resultado de eventos independentes de mortalidade, reprodução 
e recrutamento, causando flutuações aleatórias na dinâmica populacional, principalmente em 
populações pequenas (Lande & Engen 2003). O aumento da influência de processos 
estocásticos sobre a vegetação conforme o avanço da sucessão, como observado neste estudo, 
já foi visto para florestas tropicais em outros lugares do planeta (Ward & Thornton 2000).  
Apesar desse padrão, populações, principalmente em áreas de 2-11 anos, foram 
afetadas por fatores determinísticos. Essas populações foram influenciadas tanto por fatores 
bióticos quanto abióticos. A diminuição da luminosidade afetou de forma variada as 
populações nessa idade sucessional, visto que a sobrevivência foi favorecida, mas o 
recrutamento desfavorecido. A sobrevivência das árvores indica que a luz não é um recurso 
limitante para indivíduos já estabelecidos nas populações, visto que, esses possivelmente são 
grandes e já possuem suas copas expostas à luz, entretanto, recrutas são afetados pela 
diminuição do recurso luminoso, visto que em início de sucessão as populações são de 
espécies intolerantes à sombra e necessitam de alto recurso luminoso para sobreviver e se 
manter na população (Pessoa & Araujo 2014). Em relação aos fatores bióticos, o aumento da 
área basal interespecífica, de modo geral, favoreceu a sobrevivência e o recrutamento, 
enquanto o aumento da área basal intraespecífica desfavoreceu a sobrevivência, indicando que 
mecanismos DND estão influenciando as populações. Estudos indicam que espécies de 
crescimento rápido, características do início do processo sucessional, são as mais afetadas por 
DND (Zhu 2018). Nesse contexto, a sobrevivência de árvores já estabelecidas nas populações 
pode estar sendo influenciada negativamente devido a forte competição intraespecífica, visto 
que essas árvores ocupam o mesmo nicho. Enquanto próximo a indivíduos intraespecíficos, 
mecanismos de diferenciação de nicho permitem a coexistência e sobrevivência dos 
indivíduos, e até mesmo, podem beneficiar o recrutamento devido a interações de facilitação 
(Cequinel et al. 2018).  
 
Conclusão 
Nesse trabalho, analisamos se processos determinísticos e estocásticos afetam as 
dinâmicas vegetais por meio da influência sobre indivíduos de diferentes tamanhos e sobre as 
taxas vitais das populações, ao longo do gradiente sucessional, em Floresta Tropical. Nossos 
resultados indicaram que ambos os processos são importantes em nível de indivíduo e 
população, entretanto, a predominância deles variou conforme o nível ecológico considerado, 
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e conforme o estádio sucessional. Em nível de indivíduo, processos determinísticos foram 
predominantes, e tenderam a se intensificar conforme o avanço sucessional, enquanto em 
nível populacional, processos estocásticos foram predominantes, e foram mais frequentes 
conforme o avanço sucessional. Em relação aos processos determinísticos, tanto fatores 
bióticos quanto abióticos influenciaram. Para os indivíduos, demonstramos que diferenças de 
tamanho são importantes para compreender como diferentes processos ecológicos agem sobre 
indivíduos que ocupam diferentes nichos, e assim, contribuem para a diferenciação e 
coexistência das espécies (Clark 2010). De modo geral, as taxas vitais populacionais foram 
menos afetadas por processos determinísticos, fato que indica a importância da 
estocasticidade ambiental e demográfica em nível de populações. Entretanto, o padrão 
encontrado neste estudo pode também estar associado a ruídos provenientes do pequeno 
tamanho das populações amostradas, a estimativas populacionais geradas para um curto 
período de tempo, visto que árvores tem um ciclo de vida longo, ou devido a necessidade de 
se incluir outras variáveis preditoras na análise, indicando assim, que estudos em maiores 
escalas necessitam ser realizados para confirmar a importância relativa de processos 
determinísticos e estocásticos nas taxas vitais de populações de árvores tropicais em 
regeneração. Portanto, concluímos que as dinâmicas vegetais durante a sucessão são resultado 
de diferentes fatores agindo sobre indivíduos e populações, que promovem alterações 
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Figura 1. Coeficiente das Regressões Logísticas Multinomiais para as classes de tamanho dos 
indivíduos das populações em diferentes idades sucessionais: 2-11 anos (a, b, c e d); 15-25 
anos (e, f, g, h, i, j, e k) e 30-50 anos (l, m, n, o, e p). C2 = Classe de tamanho 2; C3 = Classe 
de tamanho 3; C4 = Classe de tamanho 4; R = Recrutamento; S Sobrevivência; S1 = Solo 
(eixo 1 – PCA); S2 = Solo (eixo 2 – PCA); S3 = Solo (eixo 3 – PCA); Cob = cobertura do 
dossel; Bintra = Área basal intraespecífica; Binter = Área basal interespecífica. 
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Figura 2. Coeficiente das Regressões Logísticas Multinomiais para as taxas vitais das 
populações em diferentes idades sucessionais. Idade de 2-11 anos: a, b, c e d; idade 15-25 
anos: e, f, g, h, i, j, e k; idade 30-50 anos: l, m, n, o, e p. C1-2 = Crescimento classe 1 para 
classe 2; C1-3 = Crescimento classe 1 para classe 3; C2-3 = Crescimento classe 2 para classe 
3; C3-4 = Crescimento classe 3 para classe 4; R = Recrutamento; S- Sobrevivência; S1 = Solo 
(eixo 1 – PCA);  S2 = Solo (eixo 2 – PCA); S3 = Solo (eixo 3 – PCA); Cob = cobertura do 














































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































              
Tabela S2 Coeficientes das Regressões Logísticas Multinomiais dos indivíduos de diferentes 
classes de tamanho das populações ao longo do gradiente sucessional. Populações que exibem 
apenas o valor do intercepto tiveram o modelo sem efeito selecionado. Bintra = Área basal 
intraespecífica; Binter = Área basal interespecífica; C1-2 = Crescimento de indivíduos Classe 1 
para a Classe  2; C1-3 = Crescimento de indivíduos Classe 1 para a Classe 3; C2-3 = 
Crescimento de indivíduos Classe 2 para a Classe 3; C3-4 = Crescimento de indivíduos Classe 
3 para a Classe 4; Cob = cobertura de dossel; Coef = Coeficiente; EP = erro padrão; R = 
Recrutamento; S = Sobrevivência; S1 = Solo (eixo 1 – PCA); S2 = Solo (eixo 2 – PCA); S3 = 





Espécie Fatores C2 C3 C4 




Intercepto -18,64 7,96 -25,00 8,36 - - 
S1 0,09 0,75 2,57 0,99 - - 
S2 -3,77 2,05 -1,55 2,15 - - 
S3 2,80 1,53 3,31 1,58 - - 
Cob 19,13 7,94 23,58 8,30 - - 
C. obliqua Intercepto 1,54 0,34 -1,20 0,65 - - 
P. 
trichopoda Intercepto 1,38 0,39 1,91 0,37 - - 
T. pulchra Intercepto 3,11 0,45 -0,91 0,83 - - 
15-25 
C. obliqua 
Intercepto -134,33 -134,33 301,99 301,9 - - 
S1 -9,93 -9,93 -25,64 -25,64 - - 
S2 25,43 25,43 69,58 69,58 - - 
Cob -242,20 -242,20 512,51 512,51 - - 
Bintra -1,88 -1,88 -55,13 -55,13 - - 
Binter 110,45 110,45 -202,79 -202,79 - - 
C. sylvestris Intercepto -7,51 14,30 -42,13 19,56   Cob 6,96 11,13 32,66 15,03 - - 
J. puberula 
Intercepto 18,57 180,56 130,32 206,72   
S1 -5,02 7,77 -8,91 8,07 - - 
S2 -2,24 3,81 -11,43 6,45 - - 
Cob 144,23 187,94 301,87 217,61 - - 
Bintra -4,18 7,17 -7,14 7,33 - - 
Binter -46,96 44,16 -123,49 73,57 - - 
P. glabrata 
Intercepto -11,807 17,43 -13,56 15,74 -191 133,93 
S1 -1,06 0,87 -0,71 0,67 -19,96 15,85 
S2 -2,10 0,80 -2,76 0,75 -6,97 5,61 
Cob 8,66 13,61 10,62 12,31 139,30 96,88 
T. pulchra 
Intercepto 174,84 107,83 -115,91 105,09 - - 
S1 7,86 3,12 -3,79 3,09 - - 
S2 14,99 35,48 16,93 35,52 - - 
Cob -115,74 123,92 208,20 127,18 - - 
Bintra -17,65 59,47 -30,33 59,55 - - 
Binter 10,96 5,44 -9,25 5,47 - - 
 M. cinerascens Intercepto -0,20 0,37 0,40 0,32 0,523 0,315 
 M. coriacea Intercepto 2,89 1,02 4,33 1,00 - - 
30-50 
E. edulis Intercepto 0.65 0.49 0.21 0.60 - - S1 1.05 0.97 3.09 1.11 - - 
M.obscura Intercepto -1.32 0.97 0.24 0.57 0.94 0.50 S1 -1.05 1.35 0.50 0.88 1.70 0.82 
P. glabrata Intercepto 0.31 0.58 1.14 0.53 1.31 0.54 S1 -2.62 1.37 -1.93 1.31 3.09 1.82 
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Tabela S2 (continuação)     
Idade 
sucessional Espécie Fatores 
C2 C3 C4 
Coef EP Coef EP Coef EP 
30-50 
P. nuda 
Intercepto -0.25 34.54 - - - - 
Bintra 1.82 0.92 - - - - 
Binter -1.41 8.07 - - - - 

































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































² Artigo preparado de acordo com as normas da revista “Trees: structure and function”. 
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Relações alométricas de árvores tropicais ao longo de um gradiente sucessional 
Tamires Marcela Burda, Elivane S. Capellesso, Luciana de C. Franci, Márcia C. M. 
Marques 
 
Key message A sucessão altera as relações alométricas de árvores adultas e jovens da 
comunidade florestal. 
Resumo 
As relações de tamanho e forma das árvores podem influenciar as dinâmicas da vegetação. 
Comunidades em sucessão, comuns em regiões tropicais, apresentam grande riqueza e 
abundância de espécies em diferentes estádios de vida, além da grande variação de condições 
ambientais e relações bióticas. O objetivo desse trabalho foi compreender como as relações 
alométricas são alteradas no gradiente sucessional em nível de populações e comunidade em 
uma floresta tropical. Para jovens e adultos foi mensurado o diâmetro e a altura do caule, além 
do volume da copa das adultas, em um gradiente sucessional de 7 a >80 anos. Análises 
alométricas foram feitas através de regressões lineares usando o eixo principal padronizado. 
Os resultados indicam que, de modo geral, as relações alométricas das populações mais 
abundantes refletem as relações em nível de comunidade. A comunidade juvenil apresentou 
padrão linear de aumento do investimento em altura em relação ao diâmetro, conforme o 
avanço da sucessão, enquanto adultas apresentaram maior investimento em altura em 7-17 e 
35-55 anos. O volume da copa foi maior, em relação ao diâmetro, para adultas em idade 
sucessional inicial e intermediária, enquanto a relação copa e altura indicou um grande 
investimento de volume de copa apenas em 20-30 anos. Variações do investimento em altura 
e copa indicam que características de tolerância à sombra e variações do gradiente luminoso 
são os principais motivadores de mudanças alométricas, e que ao longo da vida das plantas, e 
esses padrões podem mudar devido a mudanças de nicho ontogenético. Portanto, relações 
alométricas se alteram conforme a idade sucessional e a ontogenia dos indivíduos, e afetam as 
dinâmicas vegetais e até mesmo a coexistência das espécies. 





              
Introdução 
Compreender a alometria de árvores, i.e., as relações entre tamanho e forma, é 
essencial para a ecologia, visto que diferenças relativas de crescimento em partes do corpo das 
plantas afetam a estruturação e as funções florestais (King 1996). Padrões de alocação de 
recursos no corpo da planta são uma expressão visível e momentânea de suas demandas 
funcionais (Bartusková et al. 2002), refletindo, assim, diferentes estratégias de sobrevivência 
frente a fatores endógenos (interações bióticas) e exógenos (ambiente abiótico) (Bongers and 
Sterck 1998; Archbald and Bond 2003; Heineman et al. 2011). Variações desses fatores 
podem afetar a forma dos indivíduos e, consequentemente, influenciar as dinâmicas da 
vegetação (Whittaker 1993). Estudos da estruturação florestal ao longo do tempo podem ser 
feitos através da análise da comunidade em sucessão (Denslow and Guzman 2000; Chazdon 
2012; Marques et al. 2014). Devido à intensa pressão antrópica, a transformação de florestas 
tropicais em florestas secundárias com diferentes idades sucessionais se tornou um fenômeno 
sem precedentes (Chazdon 2012). Essas áreas podem ser de grande interesse para estudos 
alométricos, pois elas permitem acompanhar como as mudanças nas relações corporais dos 
indivíduos que compõem a comunidade em sucessão podem afetar a estruturação florestal, o 
acúmulo de carbono, o fluxo de nutrientes, entre outros fatores (Vitousek et al. 1988). 
Ao longo do gradiente sucessional, é possível observar diferentes processos e 
estratégias ecológicas das espécies da comunidade em sucessão (Chanthorn et al. 2017), as 
quais podem refletir a priorização de diferentes funções, tal como suporte, aquisição de 
carbono e exploração espacial (Antin et al. 2013). Um trade-off ecológico bem estabelecido 
entre crescimento e sobrevivência do indivíduo é resultado de características intrínsecas e 
alterações na disponibilidade de luz durante a sucessão (Kitajima and Poorter 2008; Wright et 
al. 2010; Sendall et al. 2016). De modo geral, espécies no início da colonização apresentam 
um rápido crescimento em altura e pouco investimento em características que favorecem a 
sobrevivência a longo prazo (Shukla and Ramakrishnan 1986; Poorter 2000; Poorter et al. 
2003); enquanto espécies mais tardias investem mais em atributos que garantam sua 
sobrevivência e, por isso, crescem mais lentamente (Grime 1979, King et al. 2006). Interações 
de competição pelo recurso luminoso são tidas como as principais motivadoras de mudanças 
individuais e da própria comunidade (Grime 1979). Nesses casos, é possível observar que o 
alongamento do caule é extremamente importante para determinar o sucesso das plantas 
(Weiner and Thomas 1992), visto a necessidade de expor a copa a regiões mais iluminadas 
(O’Brien 1995; Lida et al. 2011). No entanto, maior crescimento em altura pode causar maior 
56 
 
              
estresse hídrico associado a vias hidráulicas e potenciais gravitacionais (Domec et al. 2008), 
fato que torna necessário o incremento em diâmetro para exercer apoio mecânico e suportar o 
peso do caule e da copa (McMagon 1973; Niklas 1994; Turner 2001; Feldpausch et al. 2011). 
As relações entre altura e diâmetro contribuem para a estabilização da relação entre a copa e o 
próprio volume da árvore (Pretzsch and Dieler 2012). A copa tem papel essencial na 
interceptação de luz, e sua intensa variação de formato e morfologia indicam alta plasticidade 
(Blanchard et al. 2016), fato que pode contribuir para a própria estruturação do dossel e 
manutenção da alta biodiversidade (Pretzsch 2014). Mesmo com todas as evidências da ampla 
variação dessas relações corporais, componentes verticais que estruturam as florestas e 
processos que causam suas variações ainda permanecem pouco estudados que componentes 
estruturais horizontais da floresta (como densidade de caules e área basal) (Feldpausch et al. 
2011). 
Apesar de outros estudos em florestas tropicais também evidenciarem a importância 
da alometria para caracterização da comunidade sucessional (Chanthorn et al. 2017), poucos 
estudos consideram a ontogenia dos indivíduos da comunidade. Relações intrínsecas entre 
tamanho, idade e estádios de vida ontogenéticos também mudam significativamente as 
trajetórias morfológicas e fisiológicas das plantas (Day and Greenwood 2011), fazendo com 
que os padrões alométricos nem sempre sejam previsíveis ou ocorram de forma linear 
(Niinemets 2006; Sterck and Bongers 2001). À medida que a planta cresce, há um aumento 
exponencial do tamanho corporal, levando a modificações em estratégias de transporte de 
água, nutrientes e carboidratos, e comunicação entre os tecidos (Day and Greenwood 2011). 
Além de mudanças fisiológicas, ao longo da vida das plantas, elas passam por alterações 
ecológicas e estruturais que modificam as capacidades competitivas e a vulnerabilidade a 
predadores e patógenos (Miller and Rudolf 2011), caracterizando mudanças de nicho 
ontogenético (Paterno et al. 2016). Indivíduos jovens vivem no sub-bosque da floresta e, 
portanto, são sombreados por árvores adultas, experimentando, assim, uma forte competição 
pelo recurso luminoso (Kitajima and Poorter 2008). Em um ambiente em constante mudança, 
como florestas em sucessão, padrões de diminuição do recurso luminoso no sub-bosque são 
comuns devido à arquitetura da copa de árvores adultas que provoca o fechamento do dossel 
(Kitajima et al. 2005), tornando o ambiente ainda mais hostil para juvenis. Apesar de estudos 
avaliando mudanças de nicho ao longo do crescimento dos indivíduos vegetais serem escassos 
(Eriksson 2002; Quero et al. 2008), devido as mudanças ecológicas pela qual esses 
organismos passam, recentemente pesquisas têm reconhecido que mudanças ontogenéticas 
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têm grande capacidade de influenciar a estrutura e as dinâmicas de populações e comunidades 
(Ross and Persson 2013; Nakazawa 2015).  
Neste estudo, investigamos como ocorrem as mudanças nas relações alométricas de 
populações e da comunidade de árvores jovens e adultas durante o processo sucessional de 
floresta tropical. Buscamos compreender como relações entre diâmetro e altura do caule, e 
volume da copa, se alteram com o avanço sucessional. Especificamente, nossas hipóteses são: 
1) para árvores adultas, há um decréscimo do investimento em altura em relação ao diâmetro 
do caule e ao volume da copa conforme o avanço sucessional; 2) para árvores jovens, há 
maior investimento em altura em relação ao investimento em diâmetro conforme o avanço 
sucessional. 
 
Material e Métodos 
Área de estudo 
O estudo foi realizado em uma área de Floresta Tropical no sul do Brasil, mais 
especificamente na fitofisionomia de Floresta Ombrófila Densa localizada nas Reserva 
Natural Guaricica (8600 ha) e Reserva Natural das Águas (3300 ha), no município de 
Antonina, estado do Paraná, sul do Brasil (25°19’15”S e 45°42’24’’O). A altitude das 
reservas varia desde o nível do mar até 500 m. Na região, o clima é caracterizado como 
subtropical úmido com verões quentes nas regiões serranas, subtropical úmido com verões 
frescos nos planaltos, e tropical superúmido, quente e chuvoso nas planícies (SPVS 2012). A 
temperatura média anual varia entre 20,8ºC e 22ºC, e a pluviosidade média anual entre 3.300 
e 3.450 mm (Ferreti & Britez 2006). Os solos predominantes são Argissolos, Cambissolos, 
Neossolos e Gleissolos (Ferretti & Britez 2006).  
A região é bem preservada (mais de 68% da área são remanescentes florestais) e 
compõe o maior remanescente da Floresta Atlântica do Brasil (Kauano et al. 2014). Alguns 
locais dentro das reservas sofreram desmatamento nos últimos 100 anos para a implantação de 
pastagens para a criação intensiva de búfalos (Hofer et al. 2011). Estas áreas de pastagem 
foram abandonadas em diferentes períodos de tempo, resultando num mosaico de florestas 





              
Delineamento amostral e coleta de dados 
Foram instaladas 35 parcelas circulares com 14 m de raio cada (616 m²) e, em cada 
parcela, uma subparcela concêntrica de 4 m de raio (50,25 m²), totalizando 2,5 ha amostrados. 
As parcelas foram distribuídas em locais onde a floresta se regenerou naturalmente, a partir de 
áreas de pastagem abandonadas em diferentes intervalos de tempo (Apêndice Figura S1). 
Assim, a cronossequência representa florestas em quatro idades de desenvolvimento 
sucessional: 7-17 anos, 20-30 anos, 35-55 anos e >80 anos, totalizando 10 parcelas em cada 
idade, com exceção da idade avançada, em que foram amostradas apenas cinco parcelas 
devido à dificuldade de se encontrar regiões da floresta em estádio avançado de sucessão 
(Figura S1).  
Foram amostrados do dossel para caracterizar a disponibilidade de luz, e dados 
estruturais dos indivíduos. Para caracterizar a disponibilidade de luz no sub-bosque, 
calculamos a cobertura média do dossel (%). As parcelas foram subdivididas em quatro 
quadrantes (sentido norte, sul, leste e oeste), para facilitar a coleta de dados, e no meio de 
cada quadrante um densiômetro esférico foi posicionado (Lemmon 1956), e um valor médio 
de cobertura foi estimado. Amostramos os indivíduos com diâmetro à altura do peito (DAP) ≥ 
5,0 cm (chamados a partir daqui de indivíduos adultos) e nas subparcelas amostramos 
indivíduos com DAP < 5 cm ou altura mínima de 1,30 m (chamados a partir daqui de 
indivíduos jovens), nos quais foram medidos a altura e o diâmetro da base (DAB). Os dados 
de tamanho dos indivíduos foram coletados em 2015-2016 (Cequinel et al. 2018). Todos os 
indivíduos arbóreos localizados nas parcelas foram numerados, identificados em nível de 
espécie, e tiveram a altura (H) e diâmetro mensurados. A H dos indivíduos adultos foi medida 
com uma vara telemétrica e o DAP, com fita diamétrica; nos jovens, a H foi medida com 
régua e o DAB com paquímetro. Indivíduos grandes com caules múltiplos foram incluídos 
quando pelo menos um dos caules apresentava DAP ≥ 5,0 cm. Para esses indivíduos, o 
diâmetro único correspondente foi estimado através do cálculo do diâmetro quadrático 
(Macdicken et al. 1991). Para os adultos, foi estimado o volume da copa (VC), através da 
mensuração da área da copa (AC, em m²) e da profundidade da mesma (PC, em m). Para 
calcular a AC, utilizamos o raio das duas medidas perpendiculares do diâmetro da copa que 
foram mensuradas com uma trena laser, através da fórmula: AC = raio1 × raio2 ×??. A PC foi 
estimada como sendo a diferença entre H total e a H da primeira bifurcação do caule. 
Assumindo uma forma semi elíptica, o VC foi calculado através da seguinte equação: VC = ½ 
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× 4/3 × AC × PC (Osland et al. 2014). Para jovens o VC não foi mensurado devido ao 
pequeno tamanho da copa. 
 
Análises de dados 
A análise dos dados foi feita em nível de comunidade e população. Para a 
comunidade, utilizamos todos os indivíduos jovens e adultos presentes em cada idade 
sucessional, separados pela ontogenia, enquanto para as populações, utilizamos apenas dados 
de indivíduos adultos, visto que não havia número amostral suficiente para jovens. 
Selecionamos as populações que apresentavam número amostral mínimo de 20 indivíduos em 
cada idade sucessional, em pelo menos duas idades sucessionais. Devido à falta de número 
amostral mínimo, não foram incluídas populações em áreas > 80 anos. Selecionamos as 
populações de: Alchornea glandulosa Poepp. & Endl. (Euphorbiaceae), Casearia obliqua 
Spreng. (Salicaceae), Hyeronima alchorneoides Allemão (Phyllanthaceae), Myrsine coriacea 
(Sw.) R.Br. ex Roem. & Schult. (Primulaceae) e Pera glabrata (Schott) Baill (Peraceae). Para 
populações e comunidade de adultas, avaliamos as relações entre H e DAP, H e VC, e DAP e 
VC, e para jovens, apenas a relação H e DAB. 
Para as análises, primeiramente foram feitas as distribuições da H e DAB de jovens, e 
H, DAP e VC de adultas no grandiente sucessional. A comparação das distribuições foi feita 
por teste de Kolmogorov-smirnov, utilizando o pacote ‘dgof’ versão 1.2 (Arnold et al. 2013). 
Para calcular as relações alométricas, os dados foram transformados em log10 (Gotelli and 
Ellison 2010), e submetidos a regressões lineares usando o eixo principal padronizado 
(standardized major axis), que é um método ideal para descrever a relação entre duas 
variáveis independentes (Warton et al. 2012). Após gerar os modelos, comparamos 
parâmetros das retas, coeficiente angular (b) e intercepto (a), para comunidades e populações 
em cada idade sucessional usando correlações de Pearson (r) e Teste t de Student (t), 
respectivamente. As análises foram realizadas com o pacote ‘smatr’ versão 3.4-8 (Warton et 
al. 2018) para R (R Core Team 2018).  
 
Resultados  
O gradiente sucessional foi caracterizado por um aumento de cobertura do dossel 
com o avanço sucessional. A cobertura média do dossel foi de 71% em áreas de 7-17 anos, de 
92% em 20-30 anos, de 94,5% em 35-55 anos, e de 95,7% em >80 anos. Ao total, 
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amostramos 2885 indivíduos adultos e 821 indivíduos jovens (Apêndice Tabela S1). 
Encontramos diferenças entre as distribuições de H, DAB, DAP e VC de jovens e adultos em 
diferentes idades sucessionais (Apêndice Figura S2). Jovens variaram de 1 a 10 m de H, 
entretanto, a maior frequência de indivíduos jovens apresentaram H aproximada de 2.5 m em 
todas as idades sucessionais (Figura S2a, S2b, S2c e S2d). A distribuição da altura dos 
indivíduos jovens de 7-17 anos foi significativamente diferente da distribuição de jovens 35-
55 anos (D = 0,18; p<0,05) para as demais idades não foram observadas diferenças 
significativas. O DAB dos jovens variou de 0,1 a 4,9 cm para todas as idades e, de modo 
geral, o número de indivíduos foi bem distribuído para todas as classes de tamanho de 
diâmetro. Entretanto, para as idades 20-30 e 35-55 anos, foi possível observar um maior 
número de indivíduos com DAB variando de 1 a 2 cm (Apêndice Figura S2e, S2f, e S2g, 
S2h). A distribuição do DAB dos indivíduos de 20-30 anos e 35-55 anos foi diferente de >80 
anos (D = 0,25; p<0,05) (Apêndice Tabela S4). 
Árvores adultas variaram de 2 a 30 m de H. De modo geral, a maior parte dos 
indivíduos apresentou H entre 5 a 10 m em todas as idades sucessionais (Apêndice Figura S2i, 
S2j, S2k e S2l). Todas as distribuições de H de árvores adultas foram significativamente 
diferentes (p<0,05). O DAP variou de 5 a 80 cm, e a maior frequência de indivíduos se 
concentrou em classes de 5 a 20 cm. Foi possível observar que, conforme o avanço 
sucessional, ocorreu um aumento no número de indivíduos que apresentavam classes maiores 
de DAP (Apêndice Figura S2m, S2n, S2o e S2p). A distribuição do DAP de árvores adultas 
foi significativamente diferente (p<0,05) para todas as idades sucessionais, com exceção de 
35-55 anos e >80 anos (p<0,05). O VC variou de valores próximos de 0,01 a 1800 m³ para 
todas as idades sucessionais (Apêndice Figura S2q, S2r, S2s e S2t). A distribuição de VC só 
não foi significativamente diferente para as idades de 20-30 e 35-55 anos em relação a >80 
anos (p>0,05) (Apêndice Tabela S4). 
 
Relações alométricas da comunidade em sucessão 
Todas as relações alométricas variaram conforme a ontogenia e a idade sucessional 
(Figura 1, Tabela 1). A comunidade de jovens apresentou mudanças na relação alométrica 
DAP × H ao longo do gradiente sucessional. Conforme o avanço da sucessão, os jovens 
apresentaram um padrão de maior investimento em H para um mesmo investimento em 
diâmetro (Figura 1a, Tabela 1). Jovens em 7-17 anos apresentaram o menor investimento em 
altura em relação ao diâmetro quando comparado a jovens nas demais idades sucessionais (b 
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= 0,49; a = 0,22; p<0,05; r² = 0,29), e foram seguidos pela comunidade de jovens em 20-30 
anos (b = 0,69; a = 0,17; p<0,05; r² = 0,31), em 35-55 anos (b = 0,78; a = 0,14; p<0,05; r² = 
0,36); atingindo o maior investimento em >80 anos (b = 1,01; a = -0,02; p<0,05; r² = 0,36) 
(Tabela 1). 
Ao contrário da comunidade jovem, as adultas não apresentaram investimento 
crescente em H para um mesmo DAP conforme o avanço sucessional. Adultas em 7-17 e 35-
55, e 20-30 e >80 anos, não diferiram estatisticamente entre si (p>0,05) (Apêndice Tabela 
S2). Os maiores investimentos em H quando considerado um mesmo DAP foram 
apresentados pelas comunidades em 7-17 (b = 0,73; a = 0,16; p<0,05; r² = 0,29) e 35-55 anos 
(b = 0,73; a = 0,24; p<0,05; r ² = 0,58), enquanto um menor investimento foi exibido pelas 
comunidades em 20-30 (b = 0,66; a = 0,33; p<0,05; r² = 0,51) e >80 anos (b = 0,67; a = 0,27; 
p<0,05; r² = 0,51) (Tabela 1; Figura 1b). As relações com o VC diferiram de maneiras 
distintas quando considerados o DAP ou a H. Para a relação DAP × VC foi observado que as 
comunidades de adultas em 7-17, 20-30 e 35-55 anos, não diferiram estatisticamente 
(p>0,05), e apresentaram o maior investimento em VC para um mesmo valor de DAP (7-17 
anos: b = 1,84; a = -0,27; p<0,05; r² = 0,43; 20-30 anos: b = 1,92; a = -0,26; p<0,05; r² = 0,38; 
35-55 anos: b = 1,89; a = -0,23; p<0,05; r² = 0,50), quando comparadas a comunidade em >80 
anos (b = 1,63; a = 0,01; p<0,05; r² = 0,52). Enquanto para a relação H × VC, adultas em 7-17 
anos apresentaram relação equivalente à comunidade em 30-50 e >80 anos (p>0,05), apesar 
de que, entre si, a relação para as comunidades em idades mais avançadas foi 
significativamente diferente. O investimento em VC, considerando um mesmo valor de H, foi 
menor para as comunidades em 7-17, 30-50 e >80 anos DAP (7-17 anos: b = 2,49; a = -0,68; 
p<0,05; r² = 0,29; 20-30 anos: b = 2,56; a = -0,86; p<0,05; r² = 0,45; e 35-55 anos: b = 2,42; a 
= -0,66; p<0,05; r² = 0,55; respectivamente), e atingiu o maior valor para adultas em 20-30 
anos (b = 2,90; a = -1,23; p<0,05; r² = 0,30) (Tabela 1; Figura 1c e 1d).  
 
Relações alométricas das populações em sucessão  
As análises alométricas de DAP, H e VC das populações de árvores adultas, de modo 
geral, apresentaram padrões diferentes daqueles observados para a comunidade. Para a relação 
DAP × H só houve mudanças alométricas significativas para as populações de A. glandulosa 
e C. obliqua. Para ambas houve maiores investimentos em H considerando um mesmo valor 
de DAP em idade sucessional inicial. Dessa maneira, A. glandulosa atingiu maiores valores 
em 7-17 anos (b = 0,71; a = 0,19; p<0,05; r² = 45) e menores em 20-30 anos (b = 0,44; a = 
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0,59; p<0,05; r² = 0,59), e o mesmo padrão foi observado para C. obliqua (7-17 anos: b = 
0,87; a = 0,16; p<0,05; r² = 0,59; e 20-30 anos: b = 0,65; a = 0,37 p<0,05; r² = 0,33) (Tabela 
2; Apêndice Tabela S3).  
Para as relações envolvendo VC, os maiores investimentos ocorreram, de modo 
geral, na idade de 20-30 anos também. Para a relação DAP × VC, apenas as populações de C. 
obliqua e M. coriacea apresentaram mudanças conforme o avanço sucessional. A população 
de C. obliqua apresentou os maiores investimentos em 7-17 (b = 1,86; a = -0,18; p<0,05; r² = 
0,19) e 20-30 anos (b = 2,19; a = -0,46; p<0,05; r² = 0,36), que foram estatisticamente 
equivalentes, e o menor investimento em 30-50 anos (b = 1,75; a = -0,29; p<0,05; r² = 0,59). 
Enquanto para M. coriacea, a população em 7-7 anos apresentou menor investimento (b = 
1,91; a = -0,40; p<0,05; r² = 0,53), em comparação a 20-30 anos (b = 2,36; a = -0,92; p<0,05; 
r² = 0,30) (Tabela 2; Apêndice Tabela S3). A relação alométrica H × VC foi a que apresentou 
maior variação significativa entre as idades sucessionais para as populações consideradas, 
visto que sofreu mudança para A. glandulosa, C. obliqua e M. coriacea. A população de A. 
glandulosa apresentou menor investimento em VC quando considerado um mesmo valor de H 
em 7-17 anos (b = 2,73; a = -0,67; p<0,05; r² = 0,74) e maior investimento em 20-30 anos (b = 
4,68; a = -3,35; p<0,05; r² = 0,37). Padrão observado para C. obliqua (7-17 anos: b = 2,13; a = 
-0,53; p<0,05; r² = 0,31; e 20-30: b = 3,34; a = -1,71; p<0,05; r² = 0,40), e M. coriacea (7-17 
anos: b = 2,93; a = -1,37; p<0,05; r² = 0,45;  e 20-30 anos: b = 4,03; a = -2,73; p<0,05; r² = 
0,40). Apesar de não ter sido observada mudanças no investimento da relação H × VC para H. 
alchorneoides, foi possível notar que VC da população em 7-17 e 20-30 anos é maior do que 
em 35-55 anos. 
 
Discussão 
Neste estudo, exploramos as relações alométricas de árvores tropicais em um gradiente 
sucessional para inferir sobre mudanças arquiteturais das populações e da comunidade em 
sucessão, considerando diferentes estádios ontogenéticos. Encontramos evidências de que as 
relações alométricas de DAB/DAP, H e VC em nível populacional e de comunidade variam 
conforme o estádio ontogenético e sucessional. Esse resultado sugere que a forma das plantas 
tem grande importância na estruturação e caracterização de diferentes estágios sucessionais 
nas florestas tropicais. 
As diferenças de tolerância à sombra são consideradas as principais motivadoras das 
mudanças de alocação de recursos em partes do corpo da planta em relação a outras. Nesse 
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estudo, observamos o padrão sucessional em que, em sua maioria, espécies que compõem o 
início da sucessão são não tolerantes ao sombreamento, enquanto espécies tardias tendem a 
ser tolerantes (Apêndice Tabela S5). Apesar da área de sucessão inicial (7-17 anos) não 
apresentar um dossel bem formado, indivíduos pequenos já sofrem sombreamento de árvores 
adultas. Jovens em início de sucessão apresentaram o menor investimento em H quando 
considerado um mesmo diâmetro em toda a sucessão, indicando que, devido à intolerância à 
sombra, a comunidade jovem apresentou taxas de crescimento baixíssimas em ambientes 
sombreados (Walters and Reich 1997). O baixo investimento em altura também pode ser 
resultado de uma maior expansão lateral dos ramos e de área fotossinteticamente ativa (Grime 
1977, Oliver and Larson 1996), visto que espécies desse período sucessional tendem a ter 
características mais plásticas a fim de maximizar a captura da luz no interior da floresta 
(Chazdon et al. 1996). Conforme o avanço sucessional, o aumento da cobertura do dossel, e a 
substituição de espécies intolerantes à sombra por espécies que suportam maior tolerância à 
sombra, a relação alométrica de jovens se modifica. Em idade avançada de sucessão, (>80 
anos), jovens apresentaram o maior investimento em H quando considerado um mesmo DAB, 
corroborando com outros estudos que demonstraram que espécies tolerantes à sombra 
apresentam crescimento positivo mesmo em ambientes com pouca luz (Walters and Reich 
1997). Além disso, indivíduos juvenis de espécies tolerantes à sombra tendem a sofrer menor 
efeito de mecanismos de DND (Lebrija-Trejos et al. 2016, Zhu et al. 2018), visto que são 
menos sensíveis à densidade de vizinhos coespecíficos quando comparados a juvenis de 
espécies intolerantes à sombra (Kobe and Vriesendorp 2011). Essa tendência de diminuição 
da mortalidade de juvenis em áreas de sucessão avançada pode aumentar a densidade desses 
indivíduos e promover interações de competição por luz, resultando no alongamento do caule. 
Apesar de tradicionalmente ambientes sombreados serem considerados altamente estressantes 
para plantas, fato que as mantém em baixas densidades, e por isso, a competição nesse estrato 
da floresta é tida como insignificante (Wright 1992, 2002), evidências recentes indicam a 
existência de interações de competição entre juvenis no sub-bosque de florestas tropicais 
(Svenning et al. 2008). Essa evidência está associada a traços funcionais relacionados aos 
primeiros estádios de vida dessas espécies, como a tendência a ter sementes grandes, fato que 
garante maiores reservas de armazenamento, maiores taxas de crescimento absoluto, rápida 
maturação (ex.: desenvolvimento da parede celular) (Lebrija-Trejos et al. 2016), e pouca 
dependência de parceiros fúngicos para germinar  e se estabelecer no ambiente (McCarthy-
Neumann & Kobe 2008), aspecto que pode permitir maior resistência à penetração de 
microrganismos patogênicos (Lebrija-Trejos et al. 2016). 
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Ao contrário do padrão contínuo de aumento de H quando considerado um mesmo 
diâmetro observado para a comunidade jovem, as adultas apresentaram aumento da relação H 
× DAP em áreas de 7-17 e 35-55 anos, quando comparadas as demais idades sucessionais. 
Além desta, a relação DAP × VC e H × VC para adultas destas idades também foram 
estatisticamente iguais, apesar da comunidade em 7-17 anos ser dominada por espécies não 
tolerantes, em 35-55 anos, haver maior igualdade de adultas tolerantes e não tolerantes à 
sombra na comunidade (Apêndice Tabela S5). A comunidade em 7-17 anos era composta 
predominantemente por espécies intolerantes à sombra, e o grande investimento em H em 
relação a demais partes do corpo para árvores adultas é uma tendência nesse grupo de plantas, 
uma vez que essas árvores tendem a crescer rapidamente a fim de expor a copa e órgãos 
reprodutivos a regiões mais iluminadas (Montgomery and Chazdon 2001, Chazdon 2012). 
Entretanto, em nível populacional, esse padrão foi observado tanto em espécie não tolerante, 
como A. glandulosa, como para tolerantes, como C. obliqua. Adultas em 7-17 anos também 
apresentaram. Além do investimento em H, a comunidade em 7-17 anos apresentou alto 
investimento em VC quando considerado um mesmo DAP, características que indicam 
investimento máximo para a interceptação da luz, mesmo que isso aumente a tensão mecânica 
no tronco e a probabilidade de danos que levem a própria morte (Alvarez-Buylla et al. 1992). 
Apresentando o mesmo padrão alométrico, a comunidade em 35-55 anos se diferencia da 
comunidade em sucessão inicial por possuir um dossel bem formado, maior abundância de 
indivíduos, e proporção mais equivalente de espécies tolerantes e não tolerantes à sombra 
(Apêndice Tabela S5). A maior abundância de indivíduos torna a competição por luz (Oliver 
and Larson 1996, Lines et al. 2012, Bartels et al. 2016) e espaço (Hajek et al. 2015), mais 
acirrada em períodos sucessionais intermediários. A competição pelo recurso luminoso 
favorece a alocação de recursos no alongamento do caule (Montgomery and Chazdon 2001, 
Osunkoya et al. 2007; Bohlman and Pacala 2012, Chanthorn et al. 2017), pois com esta 
estratégia a árvore eleva tecidos fotossintéticos acima dos seus vizinhos (Jiang et al. 2016). 
Além disso, este período sucessional é caracterizado pelo aumento da mortalidade de espécies 
de dossel e, consequentemente, o aumento da heterogeneidade de luz devido à formação de 
clareiras (Chazdon 2012). Grandes clareiras alteram a quantidade de luz, umidade e 
temperatura no sub-bosque por anos e até décadas (Molino et al. 2001). Devido à intensa 
quantidade de luz das clareiras, altas taxas de crescimento são registradas (Hunter et al. 2015) 
e aumentam a probabilidade de regeneração de espécies intolerantes à sombra (Yanamoto 
2000), pois as sementes de muitas espécies são capazes de ficar dormentes por anos no solo 
da floresta (Vázquez-Yanes and Orozco-Segovia 1993). Essas espécies também podem 
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contribuir para o maior investimento em H observado para a comunidade, visto suas 
características de rápido crescimento (Yanamoto 2000). Além disso, a permeabilidade da luz 
também pode aumentar devido à queda de pequenas árvores e galhos (Molino et al. 2001).  
Diferente das demais comunidades, as adultas em 20-30 apresentaram altos 
investimentos em VC em relação a H e DAP. A comunidade desse período sucessional ainda 
é dominada por espécies não tolerantes à sombra (Apêndice Tabela S5), e foi caracterizada 
pelo fechamento do dossel (Chazdon 2012). Nessa idade, árvores adultas de crescimento 
rápido já atingiram altura suficiente para investir maior quantidade de recursos em área 
fotossintética, como observado pelo aumento do volume da copa. A potencialização 
fotossintética pode estar relacionada a necessidade de alocação de recursos para a reprodução 
(Montgomery and Chazdon 2001). Padrões das populações reforçam o observado na 
comunidade, já que a relação H × VC de A. glandulosa, C. obliqua e M. coriacea 
demonstraram alto investimento em VC em 20-30 anos. 
 Por fim, na idade sucessional avançada, >80 anos, a comunidade de adultas 
apresentou os menores investimento em H e VC em relação ao DAP, e de VC em relação a H, 
em contrapartida, nesse período as árvores apresentaram o maior investimento em DAP. A 
área sucessional avançada tendeu a ser dominada por espécies tolerantes à sombra (Apêndice 
Tabela S5), essas espécies apresentam estratégias de vida em longo prazo, em detrimento do 
rápido crescimento em H (Grime 1979).  Maior investimento do DAP, alta densidade da 
madeira (Rüger et al. 2012), melhores mecanismos de defesa contra patógenos e herbívoros, e 
folhas de maior durabilidade (Kitajima & Poorter 2010) são algumas das características que 
garantem a sobrevivência por longos períodos de tempo, visto que, diminuí a probabilidade da 
árvore sofrer danos mecânicos. 
 
Conclusão 
 Nesse estudo, analisamos como relações alométricas da comunidade e das populações 
de árvores tropicais variam no tempo ao longo da ontogenia dos indivíduos e do gradiente 
sucessional. Os resultados indicam que mudanças ambientais e de relações bióticas, em 
conjunto com características intrínsecas das espécies mais abundantes em cada idade 
sucessional, contribuem para a mudança das relações alométricas ao longo do tempo. 
Variações da relação alométrica entre diâmetro e H de árvores adultas e jovens indicam que 
mudanças de nicho ontogenético promovem diferentes estratégias de crescimento, e 
consequentemente, alteram a estruturação da comunidade em sucessão.  
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Tabela 1. Coeficientes das relações alométricas para cada grupo de idade sucessional. DAP = diâmetro a altura 
do peito; DAB = diâmetro a altura da base; H = altura total; VC = volume da copa. Letras diferentes mostram as 
diferenças na inclinação das retas entre as idades sucessionais para cada relação alométrica. b = Coeficiente 
angular da reta. a = Intercepto da reta. 
Ontogenia Relação alométrica 
Idade 
sucessional b a p r² 
Jovem DAB × H 
7-17 0,49 0,22 <0,05 0,29 
20-30 0,69 0,17 <0,05 0,31 
35-55 0,78 0,14 <0,05 0,36 
>80 1,01 -0,02 <0,05 0,36 
Adulto 
DAP × H 
7-17 0,73 0,16 <0,05 0,29 
20-30 0,66 0,33 <0,05 0,51 
35-55 0,73 0,24 <0,05 0,58 
>80 0,67 0,27 <0,05 0,51 
DAP × VC 
7-17 1,84 -0,27 <0,05 0,43 
20-30 1,92 -0,26 <0,05 0,38 
35-55 1,89 -0,23 <0,05 0,50 
>80 1,63 0,01 <0,05 0,52 
H × VC 
7-17 2,49 -0,68 <0,05 0,29 
20-30 2,90 -1,23 <0,05 0,30 
35-55 2,56 -0,86 <0,05 0,45 
























































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































              
 
Figura 2. Relações alométricas das populações de árvores adultas ao longo do gradiente sucessional. a) DAP × 
H da população A. glandulosa. b) DAB × H da população A. glandulosa. c) DAP × VC da população A. 
glandulosa. d) DAP × H da população C. obliqua. e) DAB × H da população C. obliqua. f) DAP × VC da 
população C. obliqua. g) DAP × H da população H. alchorneoides. h) DAB × H da população H. alchorneoides. 
i) DAP × VC da população H. alchorneoides. j) DAP × H da população M. coriacea. k) DAB × H da população 
M. coriacea. l) DAP × VC da população M. coriacea.  m) DAP × H da população P. glabrata. n) DAB × H da 




              
Material Suplementar 
 
Tabela S1. Número de indivíduos adultos e jovens por idade sucessional. 
 Idade sucessional 
Ontogenia 7-17 anos 20-30 anos 35-55 anos >80 anos Total 
Adultos 589 994 855 450 2885 





              
Tabela S2. Correlações de Pearson (r) das inclinações das retas das comunidades ao longo do gradiente 
sucessional. DAP = diâmetro a altura do peito; DAB = diâmetro a altura da base; H = altura total; VC = volume 
da copa, GL = grau de liberdade. b = Coeficiente angular da reta. a = Intercepto da reta. 
 
 
   b a 
Ontogenia Relação alométrica 
Idades 
sucessionais p r GL p t GL 
Jovem DAB × H 
7-17 × 20-30 <0,05 -0,37 116 <0,05 3,04 116 
7-17 × 35-55 <0,05 -0,49 116 <0,05 4,62 116 
7-17 × 80 <0,05 -0,68 116 <0,05 10,94 116 
20-30 × 35-55 <0,05 -0,13 301 <0,05 2,88 301 
20-30 × >80 <0,05 -0,41 301 <0,05 11,78 301 
35-55 × >80 <0,05 -0,30 255 <0,05 7,69 255 
Adulto 
DAP × H 
7-17 × 20-30 <0,05 0,13 586 <0,05 -6,29 586 
7-17 × 35-55 >0,05 0,01 586 <0,05 -3,98 586 
7-17 × >80 <0,05 0,11 586 <0,05 -3,98 586 
20-30 × 35-55 <0,05 -0,13 991 <0,05 4,16 991 
20-30 × >80 >0,05 -0,01 991 <0,05 4,16 991 
35-55 × >80 <0,05 0,14 852 >0,05 -1,43 852 
DAP × VC 
7-17 × 20-30 >0,05 -0,05 586 >0,05 -0,20 586 
7-17 × 35-55 >0,05 -0,03 586 >0,05 -0,72 586 
7-17 × >80 <0,05 0,16 586 <0,05 -4,87 586 
20-30 × 35-55 >0,05 0,02 991 >0,05 -0,69 991 
20-30 × >80 <0,05 0,20 991 <0,05 -5,45 991 
35-55 × >80 <0,05 0,20 852 <0,05 -4,87 852 
H × VC 
7-17 × 20-30 <0,05 -0,17 586 >0,05 6,88 586 
7-17 × 35-55 >0,05 -0,03 586 <0,05 2,18 586 
7-17 × >80 >0,05 0,03 586 >0,05 -0,35 586 
20-30 × 35-55 <0,05 0,15 991 <0,05 -4,77 991 
20-30 × >80 <0,05 0,21 991 <0,05 -7,31 991 





































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































              
CONSIDERAÇÕES FINAIS 
O presente estudo contribuiu para o entendimento dos mecanismos que afetam as 
dinâmicas da vegetação e, consequentemente, estruturam a comunidade em sucessão. Unir 
diferentes escalas de organização ecológica, de indivíduo, da população e da comunidade, 
permite uma melhor compreensão de como os processos ecológicos atuam em diferentes 
escalas. Corroborando com o pensamento atual sobre estudos sucessionais, tanto processos 
determinísticos quanto estocásticos indicaram ser importantes para as dinâmicas vegetais; 
entretanto, a escala ecológica e o período sucessional analisado podem ter influenciado na 
magnitude dos processos. Processos estocásticos tenderam a ser mais comuns no nível 
populacional, enquanto determinísticos, no nível individual. Para os processos 
determinísticos, observamos que interações bióticas foram mais influentes em idade inicial e 
intermediária de sucessão, enquanto características ambientais foram importantes durante toda 
a sucessão.  
Esses mesmos fatores foram importantes para explicar mudanças na arquitetura da 
comunidade de árvores jovens e adultas no gradiente sucessional. A abordagem das relações 
alométricas em nível de comunidade demonstrou ser um reflexo das relações alométricas das 
populações mais abundantes. A abordagem de indivíduos de diferentes tamanhos e/ou estádio 
de vida (jovens e adultos), considerando as já conhecidas variações de características bióticas 
e abióticas no gradiente sucessional, permitiu discutir as diferentes respostas dos organismos 
frente à estas variações, fato que reforça as predições de que as árvores sofrem mudanças de 
nicho ontogenético, e ressalta a importância de se incluir a ontogenia dos indivíduos em 
estudos de dinâmicas vegetais. Os resultados em conjunto, auxiliam o entendimento de como 
fatores determinísticos e estocásticos direcionam o processo de regeneração florestal, e 
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